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“Caminante, son tus huellas
el camino y nada mas;
Caminante, no hay camino,
se hace camino al andar.

Al andar se hace el camino,
y al volver la vista atras

se ve la senda que nunca
se ha de volver a pisar.
Caminante no hay camino

)

sino estelas en la mar”

Antonio Machado, 1912
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capituro 1.

Introdugao

A classe Cubozoa

O filo Cnidaria é formado por dois clados, Anthozoa e Medusozoa (Werner, 1973a; Bridge
et al., 1995; Marques & Collins, 2004), este diferenciado por ter DNA mitocondrial linear e fase
de medusa no ciclo de vida. O subfilo Medusozoa, por sua vez, compreende quatro classes,
Staurozoa, Hydrozoa, Scyphozoa e Cubozoa, distintas especialmente pelos ciclos de vida

(Marques & Collins, 2004) (Figura 1).

Nosso modelo de estudo foi Cubozoa, com cerca de 50 espécies descritas (Bentlage et al.,
2010) distribuidas por zonas costeiras ou neriticas, principalmente em regides tropicais e
subtropicais (Werner, 1973a). Os cubozodrios, conhecidos em inglés como “box jellyfish”, eram
considerados parte dos Scyphozoa até serem elevados a classe (Werner, 1973a; 1975) com base
nas diferencas que existem no ciclo de vida e na morfologia de seu pélipo. Esta proposta foi
corroborada também com base em estudos com nematocistos (Calder & Peters, 1975),
microanatomia do pdlipo (Chapman, 1978), comportamento (Hartwick, 1991; Stewart, 1996;
Lewis & Long, 2005; Lewis et al., 2008; Garm et al., 2012) e inferéncias moleculares (Collins,

2002; Marques & Collins, 2004; Collins et al., 2006; Bentlage et al., 2010; Smith et al., 2012).

Algumas das caracteristicas Unicas de Cubozoa sdo a medusa em forma cubica,
metamorfose completa do pélipo em medusa, velario (uma dobra da subumbrela, semelhante
em funcdo ao véu das hidromedusas, com canais gastrovasculares) e pedalio (extensdo da borda
inferior da umbrela em cada aresta e que da origem aos tentaculos) na medusa, quatro ropalios
com estruturas sensoriais (estatocisto e olhos simples e complexos) em cada face da umbrela
(Marques & Collins, 2004), além de toxinas potentes, como por exemplo, em Chironex fleckeri

(Chirodropidae), considerada como “o animal mais venenoso da Terra” (Endean, 1988).

A classe Cubozoa é monofilética (Kim et al., 1999; Collins, 2002; Marques & Collins,
2004) e formada por duas ordens, também monofiléticas, Chirodropida e Carybdeida (Collins
et al., 2006; Collins, 2009; Bentlage et al., 2010). Estas ordens sdo diferenciadas por
caracteristicas da medusa, como o nimero de tentaculos por pedalio (um em Carybdeida, mais
de um em Chirodropida), morfologia do pedalio (simples em Carybdeida e geralmente
ramificado em Chirodropida) e sdculos gastricos (estruturas subumbrelares digitiformes lisas

presentes em Chirodropida) (Gershwin, 2005a). Atualmente se considera Carybdeida divididos
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em cinco familias, Carybdeidae, Tripedaliidae, Tamoyidae, Carukiidae e Alatinidae; e
Chirodropida com trés familias, Chirodropidae, Chiropsalmidae e Chiropsellidae (Gershwin,

2006; Bentlage et al., 2010; Bentlage & Lewis, 2012; Toshino et al., 2015) (Figura 2).

Reproducgio sexuada dos Cubozoa

A literatura referente a reproducao sexuada em Cubozoa é escassa. Suas gonadas tém
origem endodérmica (Hyman, 1940; Widersten, 1965; Campbell, 1974; Miller, 1983; Marques &
Collins, 2004; Bentlage et al., 2010). A medusa adulta é gonocoristica, em alguns casos com
dimorfismo sexual da morfologia gonadal (e.g. Copula sivickisi em Lewis & Long, 2005; Lewis et
al., 2008; Straehler-Pohl et al., 2014; Toshino et al., 2014; Garm et al., 2015; Tripedalia
cystophora em Werner, 1973b; Straehler-Pohl et al., 2014).

A fertilizacdo em Cubozoa pode ser externa ou interna. Fertilizacdo externa é
considerada distintiva de Chirodropida, a partir do conhecimento que existe para as espécies
Chironex fleckeri e Chiropsella bronzie (Yamaguchi & Hartwick, 1980), sendo a fertilizacdo
interna considerada sinapomorfia de Carybdeida (Bentlage et al., 2010). Nao ha estudos sobre a
reproducdo para espécies de Tamoyidae, mas a fertilizacdo externa para Carukiidae Morbakka
virulenta pde em duvida a fertilizacdo interna como caracteristica universal de Carybdeida.
Tripedaliidae, por sua parte, apresenta caracteristicas diferentes, em que os machos produzem
espermatdéforos que sdo transferidos para a fémea por meio de um comportamento de corte,
ocorrendo fertilizacdo interna (Werner, 1973a, 1973b; Stewart, 1996; Lewis & Long, 2005; Lewis
et al., 2008; Hartwick, 1991; Garm et al., 2015).

Espécies estudadas

Neste estudo foram analisadas histologicamente as gbnadas de seis espécies de familias
diferentes, cinco da ordem Carybdeida (Alatina alata, Carybdea marsupialis, Copula sivickisi,
Morbakka virulenta e Tamoya haplonema) e uma Chirodropida (Chiropsalmus quadrumanus).

Segue uma breve exposi¢cdo das espécies:

Alatina alata (Reynaud 1830), Alatinidae: originalmente descrita como Carybdea alata
(Arneson & Cutress, 1976; ver Gershwin, 2005b para lista de cita¢des), tem umbrela até 80 mm
de altura e 40 mm de largura. Mais comum em aguas rasas do Atlantico Ocidental (incluindo
Golfo do México e Mar do Caribe), possui também registros em aguas mais profundas do
Oceano Atlantico (Morandini, 2003; Lewis et al., 2013). Ha registros de reprodugdo mensal em
Bonaire (Holanda) em agregag¢des noturnas cerca de 7-10 dias apds luas cheias (Lewis et al.,

2013). Possui fertilizagdo interna, com blastula liberada apds algumas horas pela fémea
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(Arneson & Cutress, 1976; Lewis et al., 2013). Os espécimes analisados sdo de Bonaire,

depositados na colegdo do National Museum of Natural History (NMNH), Washington DC, USA.

Carybdea marsupialis (Linnaeus, 1758), Carybdeidae: primeira espécie de Cubozoa
descrita, com umbrela da medusa com até 40 mm de altura e 30 mm de largura. Atualmente
tem registros no Mar Caribe, ao longo das costas africanas e portuguesas, e no Mar
Mediterraneo (Studebaker, 1972; Cutress, 1972; Corbelli et al., 2003; Di Camillo et al., 2006
Bordehore et al., 2011). Sua fertilizagdo interna ocorre dentro da cavidade gastrovascular da
fémea (Studebaker, 1972). O material analisado prove do Mar Mediterraneo, depositado na

cole¢do do NMNH e do LIFE+ CUBOMED Project.

Copula sivickisi (Stiasny, 1926), Tripedaliidae: classificada anteriormente como Carybdea
sivickisi, ¢ a menor espécie de Cubozoa descrita, com uma umbrela até 12 mm de altura e 14
mm de diametro. Distribuida em algumas areas tropicais dos oceanos Pacifico e Atlantico
(Stiasny, 1922, 1926; Uchida, 1929; Hoverd, 1985; Hartwick, 1991; Matsumoto et al., 2002;
Lewis & Long, 2005; Crow et al., 2006; Lewis et al., 2008; Bennett et al., 2013), apresenta
dimorfismo sexual nas gbnadas. Seus machos produzem espermatdéforo que transferem para as
fémeas em um comportamento de corte. Sua fertilizacdo é interna e a fémea libera uma cadeia
de embrides (“embryo strand”) na coluna de dgua (Hartwick, 1991; Lewis & Long, 2005; Lewis et
al., 2008; Toshino et al., 2014; Garm et al., 2015). Os espécimes que estudamos provém de

diferentes localidades do Japdo e estdo depositados no NMNH.

Morbakka virulenta (Kishinouye, 1910), Carukiidae: umbrela pode alcangar 200 mm de
altura. Ocorrem em Okayama (Japdo) (Toshino et al., 2013), possui fertilizacdo externa (cf.
Toshino et al., 2013), embora esse mesmo estudo descreva a liberacdo de “ovos fertilizados” por

parte da fémea.

Tamoya haplonema F. Miiller, 1859, Tamoyidae: umbrela chega até 150 mm de altura e
60 mm de largura. Distribui-se pela costa atlantica das Américas, com registros desde Argentina
até o estado de New Jersey (EUA), bem como Congo, Guiné, Africa do sul e corrente de
Benguela (Mduller, 1859; Vannucci, 1957; Mianzan & Cornelius, 1999; Pastorino, 2001). Sua
reprodugdo ainda nao foi descrita. Os espécimes estudados provém do Canal de S3o Sebastido

(litoral de Sdo Paulo) e do estado de New Jersey (EUA).

Chiropsalmus quadrumanus (F. Miller, 1859), Chiropsalmidae: Unica representante de
Chirodropida neste estudo, sua umbrela alcanga 100 mm de altura e 140 mm de largura. Tem

distribuicdo desde o Sul do Brasil até a Carolina do Norte, EUA (Vannucci, 1954; Calder & Peters,
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1975; Morandini et al., 2005; Gershwin, 2006). Sua reproducdo nao foi descrita, mas pode se
esperar que sua fertilizacdo seja externa se seguida a universalizacdo do carater sugerida para
Chirodropida (Bentlage et al., 2010). Os espécimes estudados provém do Canal de Sdo Sebastido

(litoral de Sdo Paulo) e do estado de Carolina do Norte (EUA).

Objetivos do trabalho

As anadlises morfoldgicas e histoldgicas, contrastadas aos dados comportamentais,
foram usadas com o objetivo de (a) inferir um padrdo geral na morfologia gonadal em relacdo
ao tipo de fertilizacdo; (b) estabelecer as relacdes da diversidade de modos de reproducdo e
morfologias associadas com a filogenia do grupo; (c) definir estruturas pds-espermaticas (os
pacotes de esperma: espermatdforo e espermatozeugma) para Cubozoa Carybdeida; (d) inferir
processos da utilizacdo de estruturas de armazenamento de esperma (vesicula seminal em
machos e espermateca em fémeas), bem como dos sacos subgastricos presentes em

Tripedaliidae.

Organizagao da Dissertagao
Esta tese estd organizada em cinco capitulos, sendo o primeiro esta introducao, que

expoe as caracteristicas principais do estudo, seus objetivos e sua organizacado

O capitulo dois, “Histology of box jellyfish (Cnidaria: Cubozoa) gonads reveals variation
among internal fertilizing species Alatina alata (Alatinidae) and Copula sivickisi (Tripedaliidae)”,
tem como objetivo usar os dados comparados da histomorfologia das gbnadas das espécies
Alatina alata (Alatinidae) e Copula sivickisi (Tripedaliidae) para elucidar processos de
fertilizacdo interna com diferentes nuances de transferéncia de esperma em Cubozoa. Nele
descrevemos as estruturas pds-espermaticas espermatdforo e espermatozeugma, presentes
nos Carybdeida, conceituando o espermatozeugma em A. alata como um modo de
transferéncia de esperma em pacotes desprovidos de membrana. Além disso, detalhamos
diferentes estruturas de C. sivickisi importantes na reproducdo, como os sacos subgastricos e

as manchas velariais (presentes nas fémeas).

O capitulo trés, “Equivocal evolution in testes’ organization of cubozoans (Cnidaria)”,
traz a primeira descricdo histoldgica comparada da morfologia gonadal de machos e a
espermatogénese de quatro espécies de Cubozoa. As espécies estudadas tém diferentes
estratégias reprodutivas, de modo que o objetivo desse estudo foi inferir se a estrutura das
gbnadas masculinas possuem um padrao morfoldgico relacionado ao tipo de fertilizacdo ou a

filogenia.
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O capitulo quatro, “Internal fertilization and sperm storage in cnidarians: a response to
Orr and Brennan”, é um ensaio relacionado ao artigo “Sperm storage: distinguishing selective
processes and evaluating criteria” (Orr & Brennan, 2015), com o objetivo de suplementar suas
informagdes com organismos filogeneticamente basais no reino animal, e com habito
plancténico, como as cubomedusas, mas que também apresentam fertilizacdo interna e

estruturas de armazenamento de esperma.

O capitulo cinco apresenta as considera¢des finais do estudo e indica possiveis
desdobramentos para essa drea de estudo, como a inclusdo de dados sobre mais espécies de
Cubozoa e um aumento de conhecimento relacionado as fémeas que, permitird abordar

guestdes levantadas ao final desse estudo.
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in Orr & Brennan, 2015). It is clear that selective pressures to attain highly specialized internal
fertilization (and corresponding sperm storage structures) resulted in several different and
sometimes homoplastic strategies in animals. However, we believe that it is important to
emphasize that in the case of tripedalid box jellyfish, selective pressures must have acted on
both males and females (i.e., coevolution between the sexes in relation to sperm storage) to
enhance fertilization efficiency. This is best put into perspective when recognizing that these
morphologically rather simple basal animals inhabit the planktonic realm — a habitat in which
organisms are driven by the currents, and, by definition, have incipient or no swimming
capacity, drifting almost randomly with little control over mate choice. To increase our
understanding of the evolutionary diversity of sperm storage adaptations, we must examine
sexual selection in male and female medusozoans from a combined ecological, phylogenetic,

and physiological perspective.
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capiTuLo 5.

Consideragoes Finais

O estudo da classe Cubozoa (Cnidaria) apresenta varias dificuldades, como a descricdo
inadequada da maioria das espécies, o fato de serem raramente coletadas, a dificuldade de
cultivo em laboratério, pouco conhecimento sobre sua reproducdo. O comportamento
reprodutivo é documentado apenas em algumas espécies, nomeadamente Alatina alata
(Arneson & Cutress, 1976; Lewis et al., 2013), Carybdea marsupialis (Studebaker, 1972;
Corbelli et al., 2003), Chironex fleckeri (Yamaguchi & Hartwick, 1980), Chiropsella bronzie
(como Chiropsalmus quadrigatus em Yamaguchi & Hartwick, 1980), Copula sivickisi (Hartwick,
1991; Lewis & Long, 2005; Lewis et al., 2008; Toshino et al., 2014; Garm et al., 2015),
Morbakka virulenta (Toshino et al.,, 2013) e Tripedalia cystophora (Werner et al., 1971,
Werner, 1973; Stewart, 1996). A fertilizacdo em Cubozoa é tanto interna como externa, como

ocorre no grupo de espécies que analisamos.

A morfologia das gonadas masculinas de diferentes espécies (Alatina alata, Carybdea
marsupialis, Chiropsalmus quadrumanus, Copula sivickisi, Morbakka virulenta e Tamoya
haplonema) e seus diferentes modos de reprodugdo permitiu-nos inferir se hd um padrao geral
correspondente ao modo de reprodugdo e se a organizagao histoldgica esta relacionada com a
filogenia. Além disso, descrevemos pela primeira vez a espermatogénese em Cubozoa, em
diferentes estagios de desenvolvimento. Suas génadas estdo formadas por duas camadas, um
epitélio gonadal (ou gastroderme) e a mesogleia gonadal, onde a espermatogénese ocorre
dentro dos foliculos espermaticos. Os resultados histolégicos também permitem concluir que
ndo ha diferengas histo-morfoldgicas entre espécies com diferentes modos de reproducao,
como observado em M. virulenta e C. quadrumanus (fertilizacdo externa) e C. marsupialis

(interna).

Outra conclusdo importante é que a organizacdo histoldgica nas génadas masculinas
nao possui correlacdo funcional (modos de reproducdo) ou evolutiva (na filogenia), ou seja, o
padrdo histolégico observado é idéntico em espécies filogeneticamente distantes e com
diferentes modos de reprodugdo, como em C. marsupialis (Carybdeida: Carybdeidae) e C.
quadrumanus (Chirodropida: Chiropsalmidae). Por outro lado, espécies proximas e com
mesmo tipo de fertilizagdo (interna), como C. marsupialis (Carybdeida: Carybdeidae) e C.

sivickisi (Carybdeida: Tripedaliidae), apresentam diferengas na histologia de suas gonadas.
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Encontramos também diferencas entre espécies com fertilizacdo interna que produzem
espermatdéforo (C. sivickisi) ou espermatozeugmata (A. alata). A terminologia dessas estruturas
pos-espermaticas de Tripedaliidae é confusa, e ambos os termos eram encontrados para uma
mesma estrutura. Assim, definimos espermatéforo como pacotes de esperma encapsulados, e
espermatozeugmata como pacotes de esperma sem capsula e com as caudas dos
espermatozoides méveis. Estudos futuros sobre outras espécies de Cubozoa com reproducao
conhecida, bem como estudos relacionados as fémeas serdo relevantes para testar algumas

hipdtese e melhorar o conhecimento da histo-morfologia e modos reprodutivos.

Nosso estudo também permitiu redefinir diferentes estruturas que participam da
reproducdo em C. sivickisi. Seus sacos subgastricos, anteriormente definidos como estruturas
de armazenamento do espermatozoides (espermateca em fémeas e vesicula seminal em
machos; Werner, 1976; Hartwick, 1991; Lewis & Long, 2005; Lewis et al., 2008; Straehler-Pohl,
2011; Straehler-Pohl et al., 2014) ndo possuem, de fato, espermazoide em seu interior.
Entretanto, essas estruturas apresentam nematoblastos e nematocistos euritelos e podem
funcionar como “ninhos de nematocistos” (“nematocyst nests”), com esses nematocistos
podendo migrar para outros locais. Os sacos subgastricos sdo Unicos em tripedalideos (como
em Tripedalia cystophora; Werner, 1976; Straehler-Pohl et al., 2014) e poderiam participar na
inclusdo de nematocistos no “embryo strand” e espermatdéforo, assim como na digestao, ja
que econtramos euritelos também nos cirros gastricos. Virificamos também que ha
espermazoides no interior das manchas velariais (“velarial spots”) presentes em fémeas
adultas de C. sivickisi (Hartwick, 1991; Lewis & Long, 2005; Lewis et al., 2008), que
funcionariam como estruturas de armazenamento do esperma (espermateca), em vez dos

sacos subgastricos.

Referéncias

Arneson, A. C.,, & C. E. Cutress, 1976. Life History of Carybdea alata Reynaud, 1830
(Cubomedusae). Coelenterate Ecology and Behavior. Springer US, 227-236.

Bentlage, B., P. Cartwright, A. A. Yanagihara, C. Lewis, G. S. Richards, & A. G. Collins, 2010.

Evolution of box jellyfish (Cnidaria: Cubozoa), a group of highly toxic invertebrates.
Proceedings of the Royal Society of London B: Biological Sciences 277: 493-501.

Corbelli, A., M. Avian, R. Marotta, & M. Ferraguti, 2003. The spermatozoon of Carybdea
marsupialis. Invertebrate Reproduction and Development 43(2): 95-104.

78



Garcia Rodriguez, Jimena. Dissertacdo de Mestrado, 2015 Capitulo 5

Garm, A., M. Lebouvier, & D. Tolunay, 2015. Mating in the box jellyfish Copula sivickisi -Novel
function of cnidocytes. Journal of Morphology 276(9): 1055-1064.

Hartwick, R. F., 1991. Observations on the anatomy, behaviour, reproduction and life cycle of
the cubozoan Carybdea sivickisi. Hydrobiologia 216-217: 171-179.

Lewis, C., & T. A. F. Long, 2005. Courtship and reproduction in Carybdea sivickisi (Cnidaria:
Cubozoa). Marine Biology 147(2): 477-483.

Lewis, C., S. Kubota, A. E. Migotto, & A. G. Collins, 2008. Sexually dimorphic Cubomedusa
Carybdea sivickisi in Seto, Wakayama, Japan. Publications of the Seto Marine Biological
Laboratory 40: 1-8.

Lewis, C., B. Bentlage, A. A. Yanagihara, W. Gillan, J. Van Blerk, D. P. Keil, A. E. Bely, & A. G.
Collins, 2013. Redescription of Alatina alata (Reynaud, 1830) (Cnidaria: Cubozoa) from
Bonaire, Dutch Caribbean. Zootaxa 3737(4): 473-487.

Stewart, S., 1996. Field behavior of Tripedalia cystophora (class Cubozoa). Marine and
Freshwater Behaviour and Physiology 27(2-3): 175-188.

Straehler-Pohl, I., 2011. Biology of the box jellyfish Carybdea sivickisi at Akajima. Midoriishi, 22,
8-13. [in Japanese]

Straehler-Pohl, I., A. Garm, & A. C. Morandini, 2014. Sexual dimorphism in Tripedaliidae
(Conant 1897) (Cnidaria, Cubozoa, Carybdeida). Zootaxa 3785(4): 533-549.

Studebaker, J. P., 1972. Development of the Cubomedusa, Carybdea marsupialis. Department
Marine Science. Mayaguez, University of Puerto Rico.

Toshino, S., M. Hiroshi, S. Ohtsuka, K. Okuizumi, A. Adachi, Y. Hamatsu, M. Urata, K. Nakaguchi,
& S. Yamaguchi, 2013. Development and polyp formation of the giant box jellyfish
Morbakka virulenta (Kishinouye, 1910) (Cnidaria: Cubozoa) collected from the Seto
Inland Sea , western Japan. Plankton and Benthos Research 8(1): 1-8.

Toshino, S., H. Miyake, & S. Iwanaga, 2014. Development of Copula sivickisi (Stiasny, 1926)
(Cnidaria: Cubozoa: Carybdeidae: Tripedaliidae) collected from the Ryukyu Archipelago,
southern Japan. Plankton and Benthos Research 9(1): 32—41.

Werner, B., C. E. Cutress, & J. P. Studebaker, 1971. Life cycle of Tripedalia cystophora, Conant
(Cubomedusae). Nature 232: 655-657.

Werner, B., 1973. Spermatozeugmen und Paarungsverhalten bei Tripedalia cystophora
(Cubomedusae). Marine Biology 18(3): 212-217.

Werner, B., 1976. Killermedusen und ihr Liebesspiel. Umschau, 76 (3), 80-81.

Yamaguchi, M., & R. Hartwick, 1980. Early life history of the sea wasp Chironex fleckeri (Class
Cubozoa). Development and cellular biology of coelenterates 11-16.

79



Garcia Rodriguez, Jimena. Dissertacdo de Mestrado, 2015 Resumo

Resumo

Esse estudo levanta dados sobre a reproducdo em Cubozoa por meio de analises histo-
morfoldgicos. Nossos objetivos foram (1) estabelecer um padrdao geral na morfologia das
gbnadas masculinas em relagdo ao tipo de fertilizacdo; (2) estabelecer relagGes entre a
diversidade de modos de reprodugdo e as morfologias associadas com a filogenia do grupo; (3)
definir estruturas pods-espermaticas (espermatéforo e espermatozeugma) para Cubozoa
Carybdeida; (4) investigar a existéncia de novas estruturas de armazenamento de esperma em
Tripedaliidae. Para tal, estudamos seis espécies de familias diferentes, cinco da ordem
Carybdeida (Alatina alata, Carybdea marsupialis, Copula sivickisi, Morbakka virulenta e
Tamoya haplonema) e uma Chirodropida (Chiropsalmus quadrumanus), com diferentes tipos
de reproducdo (fertilizacdo externa ou interna). Nossos resultados demonstram que a
organizacao histolégica das gbnadas masculinas ndo tem uma correlacao funcional com modos
de reproducdo, nem e evolutiva com propostas filogenéticas. Somos o primeiro estudo a
descrever a espermatogénese em Cubozoa, e modo de liberacdo dos espermatozdides,
podendo ser liberados individualmente por meio de diferentes pontos de ruptura na génada
(no caso de Tamoya cf. haplonema) ou mediante a formacdo de pacotes de esperma:
encapsulados (= espermatdforo em C. sivickisi) ou ndo capsulados (= espermatozeugma em A.
alata). Propomos uma revisdo da terminologia das estruturas pds-espermaticas (pacotes de
esperma, a saber, espermatéforo e espermatozeugmata), quem vém sendo indistintamente
utilizadas em estudos em Tripedaliidae. Também definimos estruturas de armazenamento de
esperma nas fémeas de C. sivickisi ainda desconhecidas, como manchas velariais (“velarial
spots”), reportando espermatozdides em seu interior, mas descartando que sacos subgastricos
possuam esta fung¢do. No entanto, resultados histoldgicos mostram que had nematoblastos e
nematocistos euritelos no interior desses sacos subgastricos (estruturas particulares de
Tripedaliidae), podendo colaborar na inclusdo desses nematocistos na cadeia de embriGes
(“embryo strand”) no caso das fémeas, e no espermatéforo no caso dos machos, participando

assim na reproducao em Cubozoa.

80



Garcia Rodriguez, Jimena. Dissertacdo de Mestrado, 2015 Abstract

Abstract

This study raises data on reproduction in Cubozoa through histo-morphological
analysis. Our objectives were to (1) determine a general pattern in the morphology of male
gonads in relation to the mode of fertilization; (2) establish relationships between the diversity
of reproduction modes and morphologies associated with the phylogeny of the group; (3)
define post-spermatic structures (spermatophore and espermatozeugma) to Cubozoa
Carybdeida; (4) investigate the existence of new sperm storage structures in Tripedaliidae. To
accomplish that, we studied six species of different families, five from Carybdeida (Alatina
alata, Carybdea marsupialis, Copula sivickisi, Morbakka virulenta e Tamoya haplonema) and
one Chirodropida (Chiropsalmus quadrumanus) with different types of reproduction (internal
or external fertilization). Our results demonstrate that the histological organization of male
gonads do not have a functional correlation with reproduction modes or with phylogenetic and
evolutionary trends. We are the first study to describe the spermatogenesis in Cubozoa and
the mode of release of sperm, which can be released individually by different rupture sites in
gonadal tissue (as in Tamoya cf. haplonema) or by formation of sperm packages: encapsulated
(= spermatophore in C. sivickisi) or not encapsulated (= spermatozeugma in A. alata). We
propose a review of terminology of post-sperm structures (sperm packages, namely
spermatophore and espermatozeugmata), that have been used interchangeably in studies of
Tripedaliidae. We also defined still unknown sperm storage structures in the C. sivickisi
females, as velarial spots, reporting sperm inside it, and discarding that subgastric sacs have
this function. However, histological findings show that there are nematoblasts and euryteles
nematocysts within these subgastric sacs (unique structures of Tripedaliidae) and may
collaborate on the inclusion of these nematocysts in the embryo strand, in females, and

spermatophore, in males, thus participating in the reproduction of Cubozoa.
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